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Entwicklungsphysiologische 
Faktorenanalyse an Seeigelkeimen 

von 

L.* v. UBISCH. 

Münster i.YV. 

Mit 9 Textfiguren. 

1. Ausblick. 

Die Vererbungsforschung klärt mittelst des Kreuzungsexperi 
ments den Bestand an Erbfaktoren, ihre Lokalisation in den 
Keimzellen und die Gesetze ihrer Weitergabe an die Nachkommen. 

Die Entwicklungsphysiologie nimmt die Anlagen als gegeben hin 
lind klärt durch Abänderung des normalen Entwicklungsverlaufs 
die Gesetze der Realisation der Anlagen bei der Ausbildung des 
Individuums, wobei besonders die gegenseitigen Beeinflussungen 
sich entwickelnder Teile berücksichtigt werden müssen. 

Eine Synthese von Vererbungsforschung und Entwicklungs¬ 
physiologie verspricht daher die Aufdeckung von Zusammen¬ 
hängen, die den beiden Einzelwissenschaften nicht in demselben 
Masse möglich ist. 

2. I) vs Ve rsu (: 11s material. 

Das Yersuchsinaterial muss drei Bedingungen erfüllen: 

1) Es muss sich um Tiere handeln, die sich kreuzen lassen. 

2) Trotz der Bastardierbarkeit müssen morphologische Ver¬ 
schiedenheiten vorhanden sein, die so gross sind, dass sich 
ihre Variationen nicht überdecken. 

3) Die Versuchsobjekte müssen experimentellen Eingriffen 
zugänglich sein. 

Rkv. Suisse de Zool., T. 41, 193*. 32 
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Diesen Anforderungen entsprechen die Keime und Larven der 
beiden Seeigelarten: Parechinus microtubereulatus (Fig. 1) und 
Echinocardium cordatum (Fig. 2). Ersterer ist ein regulärer, letzterer 
ein irregulärer Seeigel. Beide gehören also verschiedenen Ordnungen 
an. 

Die Larven weisen trotz prinzipieller Uebereinstimmung des 
Baus folgende Unterschiede auf: 

In den Analfortsätzen besitzt Parechinus einfache Kalkstäbe, 
Echinocardium drei durch Brücken verbundene, sogen. Gitterstäbe. 




Fig. 1 . — Parechinus microtubereulatus . 

A = AnalstaU O = Oralstab, Qu = Querstab. S = .Seheitelstab. 

Fig. 2. — Echinocardium cordatum. 

A = Analstab, () = Oralstab, Qu = Querstab, An.S = Analer Scheitelstab, 
Or.S Oraler Seheitelstab, I’np.S = Unpaarer Scheitelstab. 

Fig. 3. 

Bastard Echinocardium cordatum § X Parechinus miliaris 3 . 

Parechinus hat zwei am distalen Ende keulenförmig verdickte 
Scheitelstäbe, Echinocardium vier am distalen Ende durch Quer¬ 
stäbe verbundene Scheitelstäbe ohne Keulen. 

Am Scheitel besitzt Echinocardium einen hinteren Querstab, 
dem ein gegitterter unpaarer Scheitelstab aufsitzt. Diser Stab 
stützt den unpaaren Scheitelfortsatz. Parechinus fehlt dieser 
Fortsatz mit dem dazu gehörenden Stabsystem. 
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Die Entstellung des Skelets geht bei beiden Formen nach dem¬ 
selben Modus A T or sich: 

Im 16-Zellenstadiuin linden sich am vegetativen Pol 4 kleine 
Zellen vor, die Mikromeren. Diese wandern bei Beginn der Gastru- 
lation ins Innere des Blastocöls und sammeln sich unter Attrak¬ 
tionswirkung bestimmter Hautpartien rechts und links des 
Oesophagus an. Dort bilden sie ein Synzytium. Zunächst intra¬ 
zellulär, dann interzellulär werden dann die Skeletstäbe ausge¬ 
schieden. Die Mikromeren sind also die Skeletbildner. 

3. Das Kreuzungsexperiment. 

Kreuzen wir Echinocardium 9 X Parechinus so erhalten wir 
intermediäre Bastarde (Fig. 3). Die Analstäbe bestehen aus 
Parallelstäben ohne oder mit unregelmässigen Brücken. Im 
Scheitel finden sich zwei Stäbe ohne Keulen oder mit Verzwei¬ 
gungen. Stets fehlt der mipaare Scheitelstab und der dazugehörige 
Fortsatz. 

Die reziproke Kreuzung: Parechinus 9 X Echinocardium 
lässt sich auch ausführen. Aber die wenigen Keime, die sich 
entwickeln, sterben nach den bisherigen Erfahrungen vor Beginn 
der Skeletbildung. 

Es liegt nahe, das unterschiedliche Ergebnis bei der reziproken 
Kreuzung so zu deuten, dass wohl das Chroinatin des Parechinus- 
Spermas iin Eiplasma von Echinocardium günstige Realisations¬ 
möglichkeiten vorfindet, umgekehrt aber das Chromatin des 
Echinocardium -Spermas init dem Eiplasma von Parechinus dis- 
harmonisiert. 


4. Das Implantationsexperiment. 

a) Herstellung von Keimblattckimären. 

Wenn man dem 16-ZeIlenstadium eines Echinocardium -Keimes 
die 4 Mikromeren abpräpariert und sie in die Blastula-Ilöhle eines 
Parechinus -Keimes implantiert, so erhält man eine Larve mit 
doppeltem ordnungsverschiedenem Skeletbildnersortiment. Da 
man das primäre aus den 4 Mikromeren hervorgehende Mesenchym 
als Keimblatt bezeichnen kann, habe ich solche und ähnliche 
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zusammengesetzten Larven als « Keimblattchimären » bezeichnet 

(v. I'bisch, 1931). 

Das Ergebnis solcher Operationen sind Larven mit intermediärem 
Skelet (Fig. 4), die den entsprechenden Bastarden ausserordentlich 
ähnlich sehen können. Auch liier in den Analfortsätzen glatte 
Parallelstäbe oder unregelmässige Brücken. Im Scheitel 2-4 mehr 
oder weniger keulenförmige Stäbe, ev. mit Verzweigungen. Der 
aborale Querstab kann angelegt werden. Stets fehlt wie bei den 




Keimblatt-Chimäre Parechinus m icrotu bereu latus- Wirt x 
Ech inocardiu in corda tu m - Mikromereu. 

8.Qu = Scheitel-Querstab. 

Fi«;. 5. 

Keimblatt-Chimäre Echinocardium cordatum- Wirt X 
Pa rech i n us m icrotu berc u latus- M i k ro rn e r e n. 


Bastarden der unpaare Scheitelstab mit dem dazugehörenden 
Fortsatz. Man kann kurz charakterisieren: Das Skelet der 
Keimblattchimäre ist reicher als das einfache Skelet des Wirts, 
dagegen ärmer als das komplizierte Skelet des Spenders. 

Implantieren wir umgekehrt die Mikromeren von Parechinus 
in die Blastula von Echinocardium , so erhalten wir ganz entspre¬ 
chende intermediäre Skelete (Fig. 5). Aber nunmehr ist auch der 
unpaare Scheitelfortsatz mit dem dazugehörenden Gitterstab 
vorhanden. Von besonderem Interesse ist aber die Tatsache, dass 




KAKTORENANALYSE AN SEE1C.ELK EIM K N 


375 


dieser Stab stets rein Echinocardium- massig ansgebildet ist in 
auffallendem Gegensatz zu der intermediären Struktur aller 
übrigen Skeletteile. 

b) Vergleich von Bastarden und Keimblattchimären. 

Das intermediäre Skelet der Bastarde beruht auf der Anlagen¬ 
kombination der beiden Ausgangsformen in den Skeletbildnern, 
das intermediäre Skelet der Keimblattchimären auf der Zusammen¬ 
arbeit artverschiedener Kerne. Es erweist sich also als irrelevant, 
ob die Realisation der Anlagen von heterozygoten oder von homo¬ 
zygoten aber artverschiedenen Kernen ausgeht, wenn dieselben nur 
auf eine gemeinsame Plasmamasse einwirken können. 

Da die Skeletbildner der Bastarde und Keimblattchimären der 
qualitativen Zusammensetzung des Chromatins, nicht aber der 
Qualität des Plasmas nach übereinstimmen (die Bastarde haben nur 
mütterliches, die Keimblattchimären Wirts- und Spenderplasma) so 
ergibt sich, dass für die Ausbildung des Skelets das Chromatin 
von entscheidender Bedeutung ist. 

Während reziproke Bastardierungen aus dem oben angegebenen 
Grunde von verschiedenem Erfolg begleitet waren, sind die Ent¬ 
wicklungsmöglichkeiten der reziproken Keimblattchimären gleich 
günstig. Dies ist erklärlich, da beidemal bei ihnen Plasmen beider 
Arten in den Skeletbildnern vereinigt sind. Die Kernplasmarelation 
ist also bei den reziproken Bastarden verschieden, bei den rezi¬ 
proken Keimblattchimären gleich. 

Worauf beruht es aber, dass bei den Keimblattchimären der 
Kombination Echinocardium-W'wi + Pareehinus- Spender der 
unpaare Scheitelstab im Gegensatz zuin übrigen Skelet nicht 
intermediär, sondern rein Echinocardium- mässig ausgebildet wird ? 

Während alle andern Skeletstäbe von Eehinocardiuni bei Pare- 
ehinus ein Ilomologon besitzen, fehlt letzterer Form der unpaare 
Scheitelstab. Bei der Ausbildung des betr. Skeletabschnittes sind 
also nur Echinocardium -Skeletbildner in Tätigkeit; es fehlte die 
Gegenwirkung von entsprechenden Parechinus-Skeletbildnern, die 
eine intermediäre Ausbildung hätten bewirken können. 

c) Herstellung von Bastardehimuren . 

Zur weiteren Analyse war es wünschenswert, Keime zu erzeugen, 
die zwar ihre Entstehung ebenfalls dem Implantationsexperiment 
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verdanken, den Bastarden aber insofern näher stehen, als sie wie 
diese nur ein Plasma besitzen. 

Von den gangbaren Wegen wurde bisher folgender beschritten: 

Es wurden zunächst Bastarde der Kombination Echinocardium 9 
X Parechinus £ hergestellt. Im 16-Zellenstadium wurden diesen 
die Mikromeren abpräpariert und in die Blastula der mütterlichen 
Form implantiert. Solche Keime bezeichne ich als ((Bastardchi¬ 
mären ». Sie besitzen lediglich Echinocardium- Plasma. Im Ekto¬ 
derm nur Echinocardium-QAwomoX'xw. Im Skelet Echinocardium- 
Chromat in und Parechinus- Chromatin im Verhältnis 3 : 1. (Siehe 
Tabelle !) 




Bastard-Chimäre Echinocardium cordatum- Wirt 4- Mikromeren: 

Echinocardium cordatum $ X Parechinus microtuberculatus 

Fig. 7. 

Bastard-Chimäre Parechinus microtuberculatusAVirt + Mikromeren: 

Parechinus microtuberculatus 9 X Echinocardium cordatum <£. 

Das Ergebnis sind Larven rein oder überwiegend mütterlichen 
resp. Wirts-Charakters. Die Parechinus- Komponente der Mikro¬ 
meren macht sich, wenn überhaupt, lediglich durch das Fehlen 
einiger Skeletstäbe bemerkbar (Fig. 6). Der unpaare Scheitelstab 
ist vorhanden. Die reziproke Kombination kann ebenfalls 
hergestellt werden, da sich Bastarde Parechinus 9 X Echinocar¬ 
dium <$ ja bis zum Gastrulastadium züchten lassen. Das Ergebnis 
sind Larven rein oder überwiegend mütterlichen resp. Wirts- also 
.PararA/wHS-Charakters. 1 )ie Echinocardium- Komponente machte 



faktorenanaly.se an seeigelkeimen 


377 


sich bei einigen Larven durch das Vorhandensein überzähliger 
Stäbe bemerkbar (Fig. 7). Der unpaare Scheitelstab fehlt. 

Schlussfolgerungen: Von besonderem Interesse ist zunächst, dass 
bei den Bastardchimären Pavechinus- Wirt -f- Bastardmikromeren 
Parechinus $ X Echinocardium £ die Bastardmikromeren ihre 
Mitwirkung durch überzählige Skeletstücke anzeigten. Denn da 
normalerweise solche Bastarde bis jetzt nie bis zur Skeletbildung 
gezüchtet werden konnten, so ergibt sich erstens, dass die Bastard¬ 
mikromeren nach Transplantation in einen gesunden Wirt der 
mütterlichen Form lebensfähiger sind als bei Verbleib im Ursprungs- 
Bastardkeim, zweitens, dass das Zugrundegehen der Bastarde 
dieser Kombination nicht schlechthin auf einer Disharmonie 
zwischen Echinocardiinn-C Ihromatin und Parechinus- Plasma beruhen 
resp., dass dieselbe wenigstens bei den Mikromeren nicht 
unüberwindlich sein kann. 

Das Ueberwiegen des Wirts- resp. mütterlichen Charakters bei 
beiden reziproken Kombinationen werden wir geneigt sein auf das 
Ueberwiegen des Wirts- resp. mütterlichen Chromatins über das 
väterliche im Verhältnis 3 : 1 zurückzuführen. Zu ähnlichen 
Ergebnissen ist bereits vor langer Zeit Herbst (1906, 1907) nach 
Kombination von Parthenogenese und Bastardierung, Boveri 
(1914) nach Benutzung von Rieseneiern gekommen. Eine Prüfung 
dieser Frage wäre möglich, wenn es gelänge, Bastardchimären 
herzustellen, die wie die oben beschriebenen zusammengesetzt sind, 
bei denen aber die Proportion von Wirt- und Spender- resp. 
Bastardchromatin willkürlich abgestuft wird. 

Dies wurde für die Kombination Echinocardiiuu-Wirt + Bastard¬ 
mikromeren Echinocardium $ x Parechinus $ folgendermassen 
erreicht: 

Dem Echinocardium-Wirtskeim werden im 16-Zellenstadium 
alle 4 oder 3 oder 2 Mikromeren abpräpariert. Aus früheren 
Versuchen war bekannt, dass ein Keim trotz Verlust der Mikro¬ 
meren noch Skelet zu bilden imstande ist, das von regulatorisch 
gebildeten Skeletbildnern erzeugt wird. Genaue Versuche ergaben 
aber, dass sich die Entwicklung solcher entinikromerter Keime 
um zwei Tage verzögert. In diese Keime wurden Bastardmikro¬ 
nieren der Kombination Echinocardium $ x Parechinus $ implan¬ 
tiert. Sie können ihre Wirksamkeit zunächst ungestört von den 
Wirtsskeletbildnern entfalten, und erst allmählich tritt weiteres 
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regulativ gebildetes Wirts-Skeletbildnermaterial hinzu. Das 
Ergebnis solcher Versuche sind nach Abpräparat ion aller 
4 Wirtsmikromeren typisch intermediäre Chimärenskelete. Der 
unpaare Scheitelstab fehlt (Fig. 8). Lassen wir aber dem Wirts¬ 
keim etwa eine seiner Mikroineren, so entstehen Larven stärker 
wirtlichen resp. mütterlichen Charakters (Fig. 9). Der unpaare 
Scheitelstab kann nun wieder vorhanden sein. Wir sind also durch 
quantitative Abstufung der relativen Chromatinproportion tatsäch¬ 
lich imstande, den Skeletcharakter von völliger Dominanz der 



Bastard-Chimäre Echinocardium cordatum (weniger 4 Mikromeren)-\Virt + 
Mikronieren : Echinocardium cordatum 5 * Parechinus mierotuberculatus 

Fig. 9. 

Bastard-Chimäre Echinocardium cordatum (weniger 3 Mikromeren)-\Virt + 
Mikromeren: Echinocardium cordatum 9 X Parechinus mierotuberculatus 

einem Art zum intermediären Typus zu verschieben. Es wäre 
denkbar, dass sich von hier aus Schlüsse auf die Ursachen des 
Auftretens des alternativen oder intermediären Vererbungs-Typus 
überhaupt ziehen Hessen. 

Bei diesen Versuchen zeigt sich, dass die implantierten Bastardmi- 
kromeren fast in allen Fällen zur Auswirkung kamen, was um so 
auffallender ist, als auch bei dieser Bastardkombination normaler¬ 
weise nur ein kleiner Prozentsatz der Bastarde bis zur Skeletent¬ 
wicklung aufgezogen werden kann. Also auch hier bessere Entwik- 
klungsmöglichkeiten der Bastardmikromeren nach Transplanta¬ 
tion in einen gesunden Wirt der mütterlichen Form als bei Verbleib 
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im Bastard selbst. Dies Ergebnis deckt sich mit dein, das B altzer 
bei Transplantation von Bastard- resp. Merogon-Keim-Teilen von 
Amphibien in normale Keime erzielt hat (Baltzer, 1933). 

5. Analyse der bei der Bildung des unpaaren 
Scheitelstabes wirksamen Faktoren. 

Implantieren wir in eine Parechinas- Larve Echinocardium- 
Skeletbildner (Fig. 4), so entsteht kein unpaarer Scheitelstab. Da 
diese Larve kein i?cAj/mcard///w-Scheitelfortsatz-Ektoderm besitzt, 
dürfen wir schliessen, dass zur Ausbildung des Scheitelstabes 
Ektoderm und Skeletbildner Zusammenwirken müssen. 

Bastarde zwischen Parechinas und Echinocardium bilden keinen 
Scheitelfortsatz und keinen Scheitelstal) (Fig. 3). Daraus ist zu 
schliessen, dass entweder das Fehlen von Scheitelektoderm über 
sein Vorhandensein oder das Fehlen von Scheitelskeletbildnern 
über ihr Vorhandensein oder das Fehlen beider über das 
Vorhandensein beider dominiert. 

Implantieren wir in eine Echinocardium-M astula, der die eigenen 
Mikromeren entfernt sind, Bastardmikrorneren, so entsteht kein 
unpaarer Scheitelstab (Fig. 8). Da diese Bastardchimäre reines 
Echinocardium- Ektoderm aber gemischtes Skeletbildner-Material 
besitzt, ist damit die erste der drei Alternativen sichergestellt, dass 
Fehlen der Scheitelskelet-Bildner über ihr Vorhandensein domi¬ 
niert. Um über das Dominanzverhältnis innerhalb des Ektoderms 
Sicherheit zu gewinnen, muss folgendes Experiment ausgeführt 
werden: Implantation von ZfrÄ///ö6wd/////f-Skeletbildnern in einen 
Bastard von Echinocardium $ X Parechinas dem vorher die 
eigenen Mikromeren entfernt sind. Würde ein solcher Keim, dessen 
Ektoderm gemischter Natur ist, keinen unpaaren Scheitelstab 
besitzen, obgleich er reine £ , cA///octf/ , rf/w///-Skeletl)ildner besitzt, 
so wäre damit nachgewiesen, dass Fehlen des Scheitelektoderms 
über sein Vorhandensein dominiert. Dies Experiment hoffe ich 
in den kommenden Wochen in Neapel ausführen zu können. 

G. Rückblick. 

Ich hoffe, dass der Vergleich von Bastarden, Keimblattchimären 
und Bastardchimären gezeigt hat, dass es auf diesem Wege möglich 
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ist. eine Analyse der bei der Skeletbildung wirksamen Faktoren 
in Angriff zu nehmen. Dieses Ergebnis ist um so bedeutungsvoller, 
als es bei Seeigeln kaum jemals möglich sein dürfte, mehrere 
Generationen zu züchten und damit eine der wichtigsten Vorausset¬ 
zungen der üblichen Erbanalyse zu erfüllen. Die eigenartige Zu¬ 
sammensetzung der Bastardchimären gestattet bereits in der F : - 
Generation eine Analyse der Faktorenpaare durchzuführen, die 
beim reinen Kreuzungs-Experiment frühestens in der F 2 -Generation 
möglich ist. 


Tabelle. 

Echinocardium vordatum — Parechinus microtuberculatus. 
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